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　 　20 世 纪 80 年 代 以 来 , 随 着 透 射 电 镜
(transmission electron microscopy , TEM) 、表面荧光显
微镜 (epifluorescence microscopy , EfM) 以及流式细胞
仪 (flow cytometry , FCM) 先后应用于海洋病毒的计
数 ,取代原有的空斑计数 (plaque assays , Pas) 和最大

















particles , VLPs) 进行表征 ,研究表明[2 - 4 ] ,海水表层
病毒数量高达 1010 VLPsΠL ,在贫营养海域可能会降




核藻类病毒 (藻病毒 ,Algal virus) 、原核藻类病毒 (噬
























死率为 10 %～50 % ,这与原生动物的捕食作用一样
是海域中原核生物衰亡的主要原因之一[6 ] 。而对诸
如含氧量低的水域等环境中的异养细菌致死率则可
达 50 %～100 %[2 , 7 ] ;对大西洋深海海域的病毒2细
菌侵染率 (virus2to2bacteria ratios , VBR) 的研究表明 ,
大约 10 %～ 40 %的细菌被病毒侵染[8 ] 。Moebus
等[9 - 11 ]对分离得到的 900 株可培养海洋细菌进行了
研究 ,发现超过 1Π3 的细菌体内至少含有一株裂解
性的噬菌体 ,这些噬菌体造成宿主的裂解且其对宿
主的侵染是专一的。
噬藻体对蓝藻的致死率并不是很高 ,只有 5 %
～15 %[6 ] ,Proctor 等[12 ]的研究发现 ,海洋中能够观察
到有病毒存在的聚球藻细胞占 018 % - 218 % (平均
值为 115 %) 。由于在整个病毒的世代当中 ,只有大
约 50 %的病毒是可见的[13 ] ,所以认为海域中被病毒
感染的聚球藻大约为 3 %。由于蓝细菌易于培养且
能够在固体培养基上生长 ,故相对于真核藻类更易
研究 ,Waterbury[13 ] ,Lu[14 ] ,Chen[15 ]等均在特定海域分
离出大量噬藻体 ,并对噬藻体的生理生化特征进行
了研究 ,根据所得到的基因信息进行分型 ,进而对噬
藻体的杀藻机制进行了研究。Hewson 等[16 ] 对澳大
利亚 Moreton 湾巨大鞘丝藻 ( Lyngbya majuscula) 引起
赤潮的发生与消亡过程的研究发现 ,噬藻体在赤潮




影响 其 活 性。随 着 一 些 生 物 技 术 如 T2RFLP
(terminal2restriction fragment length polymorphism) [17 ] 、
PCR2DGGE ( polymerase chain reaction2denaturing
gradient gel electrophoresis)
[18 - 19 ]等应用于海洋噬藻体
的研究 ,研究人员已经不再仅仅停留在对已分离噬
藻体的研究 ,还致力于研究原位环境中噬藻体的多
样性。继 Fuller[20 ]等首次合成能够扩增 165bp 噬藻
体基因组 DNA 的引物 CPS1、CPS2 后 ,研究人员先后
合成了 CPS4[21 ] 、CPS8[21 ] 、G2022[22 ] 等可用于扩增噬
藻体保守序列 g20 基因的引物 ,用于噬藻体基因的
PCR扩增和 DGGE 分析 ,为噬藻体的多样性分析提
供了技术方法。




微型藻类 (picoalgae) 、微型藻类 (nanoalgae) 以及微藻
(microalgae)都会被病毒侵染[23 ] ,已分离到的真核藻
类病毒既包括双链 DNA 病毒 (ds DNA) ,双链 RNA
病毒 (ds RNA) ,也包括单链 RNA 病毒 (ss RNA) 。真
核藻类 DNA 病毒与蓝藻病毒有很大差异 ,是一类比
蓝藻病毒大得多的 ds DNA 病毒 , 其基因组为
158～560 kb , 分 类 学 上 属 于“藻 类 病 毒 科
( Phycodnaviridae )”, 由 4 个属组成 : 绿藻病毒属
( Chlorovirus) 、寄生藻病毒属 ( Prasinvirus) 、金藻病毒
属 ( Prym nesiovirus ) 、褐藻病毒属 ( Phaeovirus ) [24 ] 。
Tarutani 等[25 ]在日本近海发生甲藻赤潮的海域首次
分离到了能够裂解产生贝类毒素的圆鳞异囊藻
( Heterocapsa circularisquama ) 的双链 DNA 病毒 ( ds
DNA) HcV ,研究表明 , HcV 能够裂解用于实验的所
有 18 株圆鳞异囊藻 ,而对其它 24 种真核藻类没有
裂解作用。在对引起有害赤潮的单细胞真核赤潮藻
种球形棕囊藻 ( Phaeocystis globosa) 的研究过程中 ,
Baudoux 等[26 ] 分离到 12 株能够裂解这种金藻的病
毒 PgV ,对其基因组学、表型及结构蛋白的研究发
现 ,这些病毒均属于 ds DNA 病毒 ,并聚为两类 ( PgV
Group I and Ⅱ) 。最近的研究中 ,双链 RNA 病毒 (ds
RNA) 和单链 RNA 病毒 ( ss RNA) 也相继被发现。
Brussaard 等[27 ] 在 对 瑞 士 沿 海 小 微 单 胞 藻
( Micromonas pusilla)引发的赤潮的研究过程中 ,首次
分离得到一株双链 RNA 病毒 ( ds RNA 病毒 )
MpRNAV201B ,并对其裂解 M . pusilla 的过程及其生
理生化特性进行了研究。已知的对真核藻类具有裂
解作用的 ss RNA 病毒其基因组一般比较小 ,在几 kb
至十几 kb 之间。Nagasaki 等[28 ] 分离到了能够侵染
并裂解引起藻华的硅藻刚毛根管藻 ( Rhizosolenia
setigera)的病毒 RsRNAV ,研究表明 ,该种病毒的核酸
为 ss RNA ,片段大小为 1112 kb ,具有高度的特异性 ,
只侵染实验株刚毛根管藻 ,对其它种甚至同种不同
株系的藻类都不具有侵染性。Lawrence 等[29 ] 在加拿
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大不列颠哥伦比亚省海域发现的一株病毒 ,能够侵





物资源的挖掘与研究 [30 - 31 ] , 先后发现了浮游细




















为它们对于病毒的侵染更敏感[39 ] 。Mühling 等[40 ] 对





圆鳞异囊藻 ( H. circularisquama) 赤潮爆发动力学的
研究表明[41 ] ,由于病毒具有宿主株的特异性 ,病毒
对宿主的侵染裂解使该藻种的其他亚种成为优势
种 ,从而实现了种群的演替。利用脉冲场凝胶电泳
(Plaused2Field Gel Electrophoresis , PFGE) 和 DGGE 指
纹图谱对病毒裂解宿主后病毒及其宿主种群结构的
变化进行研究[38 , 42 - 43 ] ,结果证实了病毒能够调节浮
游植物的多样性。在对病毒调节种群演替和群落结
构的过程中 ,研究人员致力于用某种理论模型的形
式来揭示这种现象。Thingstad 和 Lignell[44 ] 建立的理
论模型 ( Killing the Winner Population) 以及 Wommack
和 Colwell [37 ] 建立的理论模型形象地描述了病毒颗






图 1 　浮游病毒对宿主生物的“Killing the Winner
Population”模型
Fig. 1 　“Killing the Winner Population”model of virioplankton control
of host community population.
病毒可以以直接或间接的方式影响微生物群落
的结构。最显著的直接影响是通过选择性杀灭种群

















随着细菌的二次生产 (bacterial secondary production)













近 20 年来 ,随着海洋浮游病毒被不断发现 ,病毒的
研究被介入到微食物环中 ,微食物环的概念得到了
极大的丰富。病毒裂解浮游植物和异养细菌使颗粒
性有机物质 (paticulate organic matter , POM)转化为溶
解性有机物质 (DOM) ,从而影响海洋生态系统中的
物质循环。
图 3 　病毒介导微食物环的生物地球化学循环[ 1]




碳。溶解性有机碳 (dissolved organic carbon , DOC) 一
般被定义为能透过 012μm 或 014μm 的微孔滤膜的
有机碳 ,大多数的 DOC 不向更高的营养级转移 ,而
在微食物环的生物种群间循环。颗粒性有机碳
(particulate organic carbon ,POC)通常指能够被截留在
01 2μm 或 014μm 滤膜上的异养细菌、浮游动植物
及其他颗粒性物质 ,大多数的 POC 都会通过捕食作
用向更高营养级转移。DOC 在微食物环中的快速
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微生物的裂解除了释放出子代病毒 ,同时还释放出
大量的细胞质和结构物质。据估计 ,由于病毒的裂
解作用 ,每个细菌世代可以释放出大约 1μgΠL 的
DOC ,其中包括大约 813 ngΠL 的核酸物质 ,2616 ngΠL
的蛋白质以及其他细胞组分。病毒裂解对 DOC 最
重要的影响发生在浮游植物大爆发时 , Gobler 等[49 ]
的研究表明 , 实验室条件下 , 病毒介导的金藻
Aureococcus anophagefferen 裂解造成 DOC 浓度增加了
约 40μM(大约 20 %) ,DOC 的增加又导致培养液中




到空间结构的影响。Wilhelm 等[50 ] 研究表明 ,在外
海海域 ,病毒对细菌的裂解导致 011～016μgΠ(L·d)
DOC 的释放 , 而在近海海域 , 释放量可以达到
017～512μgΠ(L·d) 。Weinbaucer 等[51 ] 的研究则表明
了病毒裂解释放 DOC与海水深度之间的关系 ,表层
水体的 DOC释放率为 0136μgΠ(L·d) ,在变温层该数
值为 5192μgΠ(L·d) ,而深水的缺氧层 DOC释放率达
到 8108μgΠ(L·d) 。海洋病毒裂解产生的 DOC 大部
分又通过微食物环的作用被异养细菌固定转化为
POC的形式 ,而另外一部分 (近海 8 %～42 % ,外海
618 %～25 %) 则保留在海洋生态系统的 DOC 库
中[52 ] 。尽管病毒每天裂解释放的 POC 和 DOC 只占
整个海洋生态系统 POC和 DOC库的一小部分 ,但对
加快碳的循环具有重要作用。
作为控制初级生产力的重要元素 ,N 和 P 的循
环对海洋生态系统的作用十分重要。虽然病毒裂解
在 N 和 P 的循环中的作用已经被广泛认识[12 , 53 ] ,但
关于这方面的研究还非常有限。病毒裂解宿主细胞
后 ,N 和 P 一部分以病毒颗粒、不完整宿主细胞 (细
胞壁、细胞器)的形式存在 ,另一部分则以溶解态存
在 ;另外 ,裂解宿主细胞所产生的核酸和氨基酸物质
也含有大量的有机氮和有机磷 [52 ] 。海水中大约
12 %的溶解性 DNA 存在于病毒体内[54 ] ,因此病毒
DNA 仅占海水中总有机磷的 1 % ,但是由于海水中
DNA 的转化速率很快 ,所以病毒 DNA 在有机磷的循
环中仍起着重要的作用。另外其他两种病毒裂解产
生的有机或无机磷的存在 ,使病毒在海洋生态系统
中磷循环中的作用更为突出。Gobler 等[49 ] 对病毒介
导的赤潮消亡过程中颗粒性有机氮 ( particulate





(organically complexed iron) ,这类铁在大多数海域中
都影响初级生产力的形成。病毒介导的蓝细菌和异
养生物的裂解 ,释放宿主细胞的铁 ,这种形式的铁比
无机铁和 EDTA2Fe 更易吸收 ,生物利用率更高 ,可
以满 足 高 营 养、低 叶 绿 素 ( high2nutrient low2
chlorophyll , HNLC)海域初级生产力 90 %的需求[55 ] 。





3 + ) 的利用率高约 1000 倍。Gobler 等[49 ] 在研究
病毒裂解金藻 A . anoghagefforons 时发现 ,C 和 Se 更
容易转化为溶解态 ,而 N、P、Fe、Zn 等仍保持颗粒
态 ;光化学降解可以将残留在细胞裂解碎片中的 Se




立起一套互惠的基因进化机制。Jiang 等[57 ] 对
Tampa Bay Estuary 水域的研究发现 ,在此海域中一年











研究人员发现[58 ] ,侵染海洋蓝细菌 MED4 的噬







的基因 , 这些基因定位在特定的区域 —基因岛
(genome islands) 上 ,并与噬菌体有较高的同源性。
这可能是宿主对噬菌体压力的一种反应 ,也可能是
655 Hui Wang et al.ΠActa Microbiologica Sinica (2009) 49 (5)





在蓝细菌的噬藻体 S - PM2 基因组中发现了与光合
作用中心 ( PS Ⅱ) 的关键蛋白 D1、D2 的表达相吻合












物 , 在海洋挥发性硫化物中占主导地位 ,占全球天
然硫排放总量的 50 %以上[61 ] 。DMS 不仅与酸雨、酸
雾的形成有关 ,而且还可以进一步形成云凝结核
(cloud condensation nuclei , CCN) ,增加对太阳的反
射 ,因此对气候的调节起重要作用。DMS 的是由其
前 体 二 甲 基 硫 丙 酸 ( Dimethylsulfoniopropionate ,
DMSP)降解而得到的 ,许多海洋藻类具有合成与积
累DMSP 的能力 ,DMSP 降解为 DMS 一般有一下 3
种途径 : (1) 藻细胞自身产生的 DMSP 降解酶降解
DMSP 释放出少量的 DMS[62 - 64 ] ; (2)病毒裂解藻细胞
或藻细胞自身衰亡将溶解性的 DMSP 释放至水体
中 , 再由细菌产生的 DMSP 降解酶降解产生
DMS
[62 , 65 - 67 ]
,通过此途径产生 DMS 是 DMSP 降解的
主要途径 ,对于局部甚至整个海域环境都会产生很
大的影响 ; (3) DMSP 在水体中被降解为 3 - 巯基丙
酸异戊酯 ,并被进一步降解生成 3 - 巯基丙酸正丙
酯或甲烷[68 - 69 ] 。由于病毒能够促使 DMS 释放入大
气层而使其在参与全球气候调节中扮演十分重要的
角色。Wilson 等[70 ]的研究结果表明当鞭毛藻 (主要
是球石藻 Emiliania huxleyi) 和硅藻引起的赤潮消亡
时 ,DMS 的浓度和病毒的数量大量增加 ;另外其研
究还发现了病毒裂解棕囊藻 ( Phaeocystis pouchetii) 的
过程中 ,DMS 的浓度升高。但是 ,海洋病毒的裂解
作用是否与 DMS 的产生存在着必然的关系还存在
着一定的疑问 ,有待于进一步的研究证明。Bratbak
等[71 ]证实病毒是导致 E. huxleyi 引起的赤潮消亡的
重要原因 ,但是其结果同时也发现在病毒数量和溶
解性 DMSP、DMS 的量之间并没有必然的联系 ,推测
是由于小范围的 E. huxleyi 赤潮中病毒裂解产生的

















步研究病毒在海洋生态系统中的作用 : (1) 利用最新
的分子生物学与生态学手段 ,研究原位环境中病毒调





及与宿主的共进化关系 ; (4)确定 DMS 的产生与海洋
病毒作用的关联性 ,揭示海洋病毒作为气候调控者的
作用 ; (5)基于“以病毒治藻”的理念 ,以”病毒 - 赤潮
生物 - 环境”的耦合互作为核心内容 ,研究并阐释海
洋病毒在调控赤潮消亡过程中的作用机制。
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Modulating marine ecosystem by marine viruses —A revie w
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Abstract :Marine viruses play great roles in the marine ecological system such as modulating the biodiversity and species
population, regulating the nutrient cycling , intervening gene transfer and influencing climate changes. Recent research
achievements on marine viruses were reviewed in this paper. We focused on the modulating role of marine viruses in marine
ecosystem and discussed future research perspectives.
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